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VISIE OP VARIATIE 
Mijnheer de rector, dames en heren, 
Ecologen zijn echte levensgenieters. En dan bedoel ik 
niet levensgenieters in termen van een goed glas wijn of 
een culinair avontuur. Neen, ecologen genieten van 
leven, van de verscheidenheid die de levende natuur ze 
biedt en van de variatie in objecten en processen die zij 
bestuderen. De belangrijkste vraag in de ecologie is: hoe 
zijn organismen in staat zich te handhaven op deze 
planeet. Variatie tussen soorten, tussen populaties van 
een soort en tussen individuen binnen een populatie, 
speelt hierbij een cruciale rol. Vandaag zal ik over die 
variatie spreken in een breed perspectief. Want variatie 
speelt niet alleen in het wetenschappelijke denken van 
ecologen een belangrijke rol maar ook in het leven van 
elk mens. Voor de een is variatie een uitdaging, voor de 
ander een bedreiging. Variatie kan men zoeken of 
negeren. Dit komt aardig overeen met hoe uiteenlopend 
wetenschappers met variatie omgaan, daar kom ik straks 
nog op terug. Ook wil ik denken over variatie in verband 
brengen met gewenste en ongewenste ontwikkelingen in 
de landbouw. 
"Wat de boer niet kent dat eet hij niet" 
In onze heterogene wereld worden we in toenemende 
mate geconfronteerd met variatie, op allerlei gebied. De 
media belagen ons met allerlei nieuwe informatie. We 
kunnen surfen op een eindeloos gevarieerd internet. We 
reizen overal naar toe en ontdekken nieuwe culturen, 
beleven andere klimaten, zien andere plant- en diersoor-
ten. Reclames proberen ons te verleiden tot het aan-
schaffen van de meest diverse producten. Evolutionair 
gezien heeft de mens er waarschijnlijk baat bij gehad zijn omgeving goed te begrijpen. Geconfronteerd met al 
die variatie zal hij ordening willen aanbrengen. Iedereen 
vindt bevrediging in het begrijpen van variatie door het 
verkrijgen van inzicht. Het zien van verbanden maakt 
informatie-verwerking eenvoudiger. Met andere woorden, 
als we variatie begrijpen worden we er minder door 
overdonderd. Ook bij de beleving van kunst lijkt dit 
principe op te gaan. Als we het beter begrijpen, vinden 
we het vaak mooier. Als we het helemaal niet begrijpen 
wijzen we het vaak af, zoals bij abstracte schilderkunst 
of atonale muziek. Johann Strauss is inzichtelijker, voor-
spelbaarder en dus "makkelijker" dan Mahler en André 
Rieu maakt daar handig gebruik van. De eenvoudig her-
kenbare muzikale variaties van Mozart, die u zo juist 
heeft gehoord, spreken vele mensen aan. Waarschijnlijk 
zouden minder mensen genoten hebben van de Enigma 
variaties van Elgar waarvan de structuur veel complexer 
en aanvankelijk minder toegankelijk is. Kinderen die 
vroeg pianoles hebben gekregen blijken later beter te 
zijn in wiskunde. Hebben zij soms geleerd complexe 
structuren sneller te doorgronden?  Velen moeten wor-
den opgevoed om variatie te leren waarderen. Dat zien 
we ook bij onze voedselkeuze. "Wat de boer niet kent 
dat eet hij niet" is hier van letterlijke en figuurlijke toe-
passing. Evolutionair gezien is dit conservatisme een 
veilige strategie. Nieuwe zaken eten kan immers risico's 
met zich mee brengen. Aardappel anders, maar niet al te 
anders! Op reis, maar wel met het eigen huisje, vol met 
eigen voer, achter de auto. 
Kennis leidt tot waardering van variatie  , 
Ervaring en kennis hebben grote invloed op het waarne-
































































van weten, hoe meer detail we zien en willen zien. De 
gemiddelde boswandelaar geniet van het groen, de wui-
vende bomen en zingende vogels, zonder waarneming 
van de diversiteit aan plant- en diersoorten want de ken-
nis hierover ontbreekt. De natuurliefhebber onderscheidt 
de berken van de beukenbomen maar veel van de varia-
tie, zoals verschillen tussen soorten, wordt niet opge-
merkt of niet begrepen. De bioloog heeft geleerd de 
details van de biologische diversiteit te herkennen. Hij 
ontdekt een verscheidenheid aan kleine insecten en 
geniet van zeldzame soorten. Maar biologen worden 
tegelijkertijd wel enorm overweldigd door al die varia-
tie. Niets is immers zo complex en gevarieerd als de 
levende natuur. Gelukkig hadden we Linnaeus, die van 
orde hield en die een vliegende start maakte met de 
naamgeving en indeling van al die diversiteit. Sinds 
Linnaeus zijn biologen ijverig bezig de variatie aan 
soorten te beschrijven. Maar naast het beschrijven van 
de variatie is er de behoefte deze te begrijpen, inzicht te 
krijgen in het ontstaan en de dynamiek ervan. En dat is 
nu de taak van ecologen. Ecologen bestuderen de rela-
ties van organismen met elkaar en met hun omgeving. 
Ze proberen patronen te ontdekken, wetmatigheden, in 
het functioneren van natuurlijke systemen, van het 
niveau van het gen tot en met het ecosysteem. Heel nut-
tig werk. Want toegepast ecologen zoals natuurbescher-
mers, milieubiologen en gewasbeschermers maken dank-
baar gebruik van fundamenteel ecologisch inzicht in hoe 
organismen functioneren en hoe zij zich aanpassen aan 
veranderende omstandigheden. Deze kennis biedt hen de 
mogelijkheid milieuschade door menselijk handelen te 
beperken, soorten te beschermen of juist te bestrijden. 
En er is haast bij, want we staan aan de vooravond van 
3 de zesde grote uitstervingsgolf in de geologische tijd (l). 
Dit keer, bitter genoeg, door de mens veroorzaakt. De 
biodiversiteit wordt sneller door ons vernietigd dan dat 
wij ze in kaart kunnen brengen of kunnen begrijpen. En 
niemand weet dit zo pijnlijk goed als ecologen  ..... 
Hoe ontstaat variatie? 
Variatie binnen de soort 
De ecoloog Charles Darwin gaf ons, samen met 
Wallace,  het belangrijkste idee van de negentiende-
eeuwse wetenschap: de theorie van evolutie door natuur-
lijke selectie. Dankzij Darwin hebben we nu basaal 
inzicht in biologische variatie. Zijn theorie, beschreven 
in 1859 in zijn boek The origin of  species, is van 
onmeetbare betekenis geweest voor de gehele biologie 
en de maatschappij in het algemeen. In dezelfde tijd 
produceerde Mendel zijn wetten voor de overerving van 
genetisch vastgelegde informatie en verschafte ons hier-
mee inzicht in de eenheid van Darwiniaanse selectie, de 
genen. Willekeurige veranderingen in de genen, ook wel 
mutaties genoemd, leiden tot variatie tussen individueJ 
in een populatie. Deze mutaties kunnen effect hebben op 
eigenschappen zoals anatomie, fysiologie of gedrag. Als 
door de nieuwe kenmerken de overleving en de voort-
planting toenemen, beginnen de gemuteerde genen zich 
door de populatie te verspreiden. Immers, de individuen 
met de meest gunstige combinatie van eigenschappen 
zullen meer kans hebben op nakomelingen. De gensa-
menstelling van de populatie verandert. Er is evolutie. 
Het ontrafelen van de structuur van het DNA molecuul, 
door Watson en Crickin 1953, markeerde het begin van 
het tijdperk van de moderne biologie. Daarna ging het 




























































te draaien om deze DNA moleculen waarin alle informatie 
voor het functioneren van een organisme ligt opgeslagen. 
We willen er alles van weten, de genetische code 
volledig decoderen, alle nog bestaande mysterieuze 
spelregels van het leven oplossen. 
De unieke eigenschappen van individuen leidt tot varia-
tie op de hogere niveau's van ecologische organisatie 
zoals populatie en soort. Naast deze variatie in erfelijke 
eigenschappen tussen individuen is er echter ook nog 
variatie door een andere factor. Genetische expressie 
wordt gemodificeerd door omgevingsfactoren. Een plant 
ziet er anders uit als hij in de schaduw groeit dan wan-
neer hij in het licht staat, als hij veel of weinig voedings-
stoffen krijgt. Hetzelfde genotype kan in verschillende 
omgevingen dus een ander fenotype produceren. We 
spreken dan over fenatypische plasticiteit. Deze door de 
omgeving geïnduceerde variatie komt ook voor bij die-
ren. Het voedsel dat een bijenlarve krijgt, bepaalt of er 
een koningin of werkster uit groeit. Sommige garnalen 
en vissen veranderen tijdens hun leven van geslacht < 2l. 
Bij dieren is vooral het gedrag een plastisch kenmerk. 
Gedrag wijzigt zich door ervaring. Het zijn allemaal 
vormen van variatie binnen het individu. In eerste 
instantie zullen we denken: het zijn verworven eigen-
schappen en die zijn niet overerfbaar en dus niet van 
belang voor de evolutie. We hebben de Lamarckiaanse 
hypothese die het tegenovergestelde beweerde immers 
sinds jaren verworpen? Maar dit lijkt toch een iets te 
overhaaste en simpele constátering. De mate waarin een 
organisme plastisch is kan wel degelijk een genetische 
basis hebben en fenatypische aanpassingen kunnen 
genetische aanpassingen doen versnellen. Dit samengaan 
van genetische en omgevings-geïnduceerde variatie is 
5 een interessant en nog steeds vrij onontgonnen evolutio-
nair ecologisch onderzoeksgebied. Het is te vergelijken 
met de nature-nurture vraag die veel wordt gesteld als 
we het over gedrag, vooral over dat van mensen, hebben. 
Wordt gedrag nu voornamelijk bepaald door aanleg of 
door omgeving? Is intelligentie of criminaliteit nu aan-
geboren of aangeleerd? In het eerste geval zouden zware 
onderwijsinspanningen om het IQ te verhogen, dan wel 
heropvoeding van onze delinquenten weinig zin hebben. 
Hier is door de jaren heen heel verschillend over 
gedacht en sociobiologen en sociaal-wetenschappers 
stonden in dit debat lijnrecht tegenover elkaar. 
Momenteel slaat de balans, helaas veelal ongenuanceerd, 
sterk over naar de nature en dus naar de aangeboren 
kant. De huidige intensieve zoektocht naar de functie 
van onze genen heeft dit gen-denken sterk bevorderd en 
we zien de effecten daarvan ook in andere disciplines 
zoals bijvoorbeeld de psychiatrie. Voor steeds meer ziek-
tebeelden zoals schizofrenie en Alzheimer blijkt een 
genetische predispositie te zijn. 
Nature óf nurture? Biologen weten dat dit 'of té zwart-
wit is. Het is namelijk die interessante interactie tussen 
genen en omgeving die uiteindelijk het gedrag bepaalt. 
Een veel interessanter probleem is de vraag naar de mate 
van variatie in een eigenschap. Waarom zijn sommige 
eigenschappen heel variabel en andere niet? 
Verschillen tussen soorten 
Tot nu toe heb ik gesproken over variatie binnen een 
soort. Maar er zouden weinig dierentuinbezoekers zijn 
als slechts deze variatie zou worden getoond. Voor het 
ongeoefende oog zijn verschillen tussen soorten veel 



























































over aanpassing. Vooral door het vergelijken van heel 
nauw verwante soorten, die vaak in vele opzichten sterk 
op elkaar lijken, kunnen we inzicht krijgen in het belang 
van die hele kleine verschillen die we wél ontdekken. 
Darwin toonde ons al de kracht van dit type vergelijken-
de onderzoek met zijn vinken op de Galápagos-eilanden. 
Maar ook bij ons eigen werk aan sluipwespen is dit aan 
de orde. Nauw verwante Leptopilina-soorten, sluipwes-
pen die de larven van fruitvliegen aanvallen, verschillen 
in hun reactie op chemische informatie, zoals geuren, 
die zij gebruiken om hun slachtoffers te vinden (3,4l. 
Kleine verschillen tussen soorten kunnen een cruciale 
rol spelen bij belangrijke ecologische processen zoals 
concurrentie, het samen exploiteren van hulpbronnen, 
m.a.w. voor het functioneren van soorten binnen levens-
gemeenschappen. 
Tegenwoordig hebben we een goed idee hoe variatie 
ontstaat. We weten echter beduidend minder van de 
ecologische kant van evolutie en adaptatie. Genen 
komen tot expressie in een individu dat leeft in interactie 
met een gevarieerde biotische en abiotische omgeving. 
We begrijpen nog maar weinig van deze complexe inter-
acties. De grote hiaten op kennisgebied liggen dus bij de 
ecologie en niet (meer) bij de moleculaire biologie. 
Variatie en bèta-wetenschap 
Het gegeven van zichzelf genererende variatie onder-
scheidt de levende van de niet levende natuur. 
Biologische systemen kunnen op allerlei niveaus variëren. 
Het maakt de biologie, de studie van de levende natuur 
zo fascinerend! Helaas zullen de fysici, chemici en andere 
bèta's dit moeten missen. Zelfs die onzekerheidsrelatie 
7 van Heisenberg, zo sprak Prof. Lyklema in zijn 
afscheidsrede < 5l, zou met hetzelfde recht een zeker-
heirlsrelatie kunnen worden genoemd omdat het 
Heisenberg-principe exact zegt hoe nauwkeurig je van 
een deeltje tegelijk plaats en snelheid kunt meten. Als 
ecoloog denk ik dan: wat saai, als je alleen maar van die 
deterministische processen hebt waar je alles precies 
volgens keiharde wetten kunt voorspellen. Maar niet alle 
fysici ontkennen de charme van Darwin's theorie van 
natuurlijke selectie. Er is nu immers een stroming in de 
fysica die een theorie van anorganische evolutie aan-
hangt, afgeleid van de Darwiniaanse evolutietheorie. 
Deze theorie vindt zijn toepassing in modellen over het 
ontstaan van de elementen, de planeten en het heelal. 
Helaas levert deze theorie weinig spannends voor het 
dagelijkse werk van de fysici. Want de elementen zijn er 
nu en ze veranderen niet meer. Er is wel dynamiek maar 
geen zelfreplicatie. 
Voor chemici en fysici heeft variatie traditioneel dan ook 
een heel andere betekenis dan voor biologen. Omdat 
processen veelal deterministisch beschreven worden, 
wordt variatie over het algemeen geweten aan onvol-
maakte meettechnieken in plaats van aan intrinsieke 
eigenschappen van het systeem dat men bestudeert. Men 
vindt variatie eerder een last dan een lust, is er eerder 
bezorgd over dan er door gefascineerd. Ecologen daar-
entegen zijn juist gefascineerd door verschillen in hun 
meetobjecten. Ecologisch onderzoek aan variabele 
levende systemen vereist hierdoor dikwijls een complexe 
experimentele opzet. Zonder statistische analyse kan 
meestal weinig worden geconcludeerd want door de ruis 
van de variatie zijn zwart-wit, ja-of-nee antwoorden 




























































mooie biologische variatie missen? Of vinden ze het 
juist wel aantrekkelijk dat een antwoord duidelijk is en 
niet slechts berust op een waarschijnlijkheid?? 
Wetenschappers zijn ook maar mensen  .... 
Variatie-denken in de biologie 
Aangezien we mogen verwachten dat alle biologen wel 
bekend zijn met de bronnen van variatie in levende 
systemen, wekt het in eerste instantie wellicht verbazing 
dat het variatie-denken toch niet universeel aanwezig is 
binnen de biologie. Sterker nog, het lijkt zeldzaam in de 
meeste biologische subdisciplines buiten die van de 
evolutiebiologie. Het pre-darwiniaanse typologisch 
denken, waarbij men uitgaat van een gemiddeld individu 
van een soort en de spreiding rond dit gemiddelde 
negeert, lijkt meer regel dan uitzondering. De rat als 
model voor de mens. Uiteraard is dit voor een groot deel 
te verklaren door het feit dat veel van de fundamentele 
biologische processen op het moleculaire en cellulaire 
niveau algemene processen zijn die zelfs bij alle soorten 
voorkomen. De wijze waarop op celniveau geheugenop-
slag plaatsvindt, het zogeheten synapsgeheugen, blijkt 
van fruitvliegje tot mens hetzelfde te zijn. Dat komt 
omdat moleculaire bouwstenen tijdens de evolutie 
bewaard zijn gebleven. We lijken in dat opzicht nog veel 
op onze meest primitieve voorouders. Dit is uiteraard 
bijzonder handig omdat we dan een makkelijk te kwe-
ken worm kunnen gebruiken voor het kankeronderzoek 
in plaats van de mens zelf. Op het niveau van de cellijkt 
de biologische wetenschap veel meer op de deterministi-
sche natuur- en scheikunde. Weinig last van variatie. 
Newton in plaats van Darwin! 
Een belangrijke ontwikkeling in de biologie is echter dat 
9 
l scheidingen tussen organisatieniveaus (van moleculair 
tot ecosysteem) beginnen te vervagen (6l. We moeten toe 
naar integratie van kennis. En dat betekent dus dat we 
van de reductionistische benadering op celniveau of 
lager terug moeten naar een meer holistische benadering, 
gericht op het functioneren van variabele individuen in 
een variabele omgeving. En ja, dan steekt die vervelende 
variatie weer flink de kop op. Of zoals collega Goewie 
laatst eens treffend zei: ze weten alles van het linker-
voorkwartier van de uier. Het is jammer dat die koe 
erom heen zit! Voor het opstijgen van sub-organismaal 
naar organismaal niveau en hoger is wetenschappelijke 
moed nodig. Het beeld wordt troebeler door een toename 
van variatie. 
Want in verschillende individuen kunnen dezelfde basale 
processen toch weer heel verschillende gevolgen hebben. 
Zelfs al is het werkingsmechanisme hetzelfde, concen-
traties van bepaalde eiwitten zullen anders zijn, proces-
snelheden en gevoeligheden van receptoren zullen ver-
schillen tussen individuen. Sommige ratten ontwikkelen 
met dezelfde dosering toxinen wel en anderen geen kan-
ker. Niet elke muis laat zich even gemakkelijk 'een oor 
aannaaien'. De uitwerking van bepaalde medicijnen is 
soms moeilijk te generaliseren over mannen en vrouwen. 
Bèta-caroteen is niet altijd goed tegen kanker. De bood-
schap is duidelijk. We kunnen het mechanisme van de 
sleutel en het slot volledig ontrafelen maar als er variatie 
is in de sleutel en het slot zullen we ook in die variatie 
inzicht moeten krijgen. Het aids-onderzoek is daar een 
voorbeeld van. De sleutel voor bestrijding van deze 
ziekte ligt waarschijnlijk bij het ontrafelen van de varia-
tie in vatbaarheid tussen individuen. Waarom krijgen 



























































andere geen aids? Als we dat wisten waren we een stuk 
verder! 
Een andere belangrijke ontwikkeling in de biologie is 
het gebruik van algemene modelsystemen. We beperken 
ons tot fruitvlieg Drosophila, worm Caenorhabditis 
elegans, muis en mens en zien inderdaad dat er op sub-
organismaal niveau zeer veel overeenkomsten zijn. Dit 
helpt ons de bewaard gebleven evolutionaire bouwstenen 
grondig te bestuderen. De beperking tot slechts een paar 
systemen heeft echter ook een keerzijde. Het kan leiden 
tot kokerdenken. We fixeren ons op de overeenkomsten 
en vergeten de verschillen < 7>.  Want hoe zit het dan met 
al die fascinerende variatie in vorm en functie tussen 
soorten? Als we de embryonale ontwikkeling van 
Drasophila vergelijken met die van een ander insect, 
namelijk de polyembryonide sluipwespsoort 
Capidasoma floridanum, dan is het zo algemeen veron-
derstelde mechanisme van embryonale ontwikkeling 
echt revolutionair anders! < 8>. Verschillen tussen deze 
soorten geven informatie over de evolutie van recent 
verworven eigenschappen die duiden op specifieke aan-
passingen. Is niet juist de meest interessante vraag waar-
om die systemen zo verschillend zijn? 
Het negeren van verschillen tussen individuen en tussen 
soorten is in eerste instantie noodzakelijk om het basale 
mechanisme te ontrafelen. Maar als we hiermee ver 
gevorderd zijn, lijken we variatie te willen negeren 
omdat het lastig is. Terwijl het verkrijgen van inzicht in 
deze variatie naar mijn mening juist heel veel nieuwe 
wetenschappelijke inzichten kan opleveren  . 
11 Variatie-denken in de ecologie 
De objecten en benaderingswijzen in de ecologie zijn 
divers en een eenduidige definitie van ecologie is moei-
lijk te geven. Als evolutionair ecoloog kan ik mij het 
best vinden in een definitie die de functionele benade-
ring centraal stelt. Ecologie is de biologische weten-
schap die zich bezighoudt met de bestudering van de 
relaties tussen organismen en hun milieu, gezien vanuit 
de eigenschappen van de organismen die hun levens- en 
voortplantingskansen bepalen < 9>.  Bij deze definitie ligt 
er dus een grote nadruk op variatie tussen organismen 
als aanpassing aan variatie in het milieu. Deze evolutionair 
ecologische benadering vinden we bij uitstek in de 
gedragsecologie. Immers, in de gedragsecologie is het 
uitgangspunt dat individuen verschillen in hun gedrag en 
dat natuurlijke selectie hierop kan inwerken. 
Deze sterke nadruk op verschillen tussen individuen is 
zeker niet algemeen in de ecologie. In de klassieke 
populatie-ecologie is er weinig tot geen waardering voor 
variatie binnen populaties < 10>. In de traditionele populatie-
dynamische modellen, die het verloop van populaties in 
de tijd beschrijven, worden parameters gebruikt die 
gebaseerd zijn op gemiddelden en de spreiding rond dit 
gemiddelde wordt genegeerd. Evenals het feit dat deze 
gemiddelden zelf door natuurlijke selectie ook een dyna-
miek in de tijd zullen vertonen. Immers de eigenschap-
pen van individuen met het grootste reproductieve suc-
ces zullen in de volgende generatie sterker vertegen-
woordigd zijn in de populatie hetgeen het gemiddelde 
zal doen veranderen. 
Sinds een jaar of tien zien we echter een toenemende 
belangstelling van populatie-ecologen voor individuele 


























































aspecten van gedrag en fysiologie en de interactie tussen 
individuen sterk kunnen doorwerken op populatieniveau. 
Modellen die uitgaan van individuen, zogenaamde indi-
vidu-gebaseerde modellen worden in de ecologie steeds 
populairder. De toegenomen rekencapaciteit van onze 
computers laat nu toe dat gedrag van zeer vele individuen 
tegelijkertijd wordt opgenomen in populatiemodellen. 
De verwachting is dat deze modellen in de toekomst 
sterk zullen bijdragen aan de theorievorming binnen de 
ecologie (ll). We kunnen met deze modellen het belang 
van variatie in het individuele gedrag voor populatie-
dynamische processen bestuderen. Een individu-geba-
seerd model van de populatiedynamica van het plaagin-
sect kaswittevlieg en haar vijand, de sluipwesp Encarsia 
formosa, het succesnummer van de biologische bestrij-
ding in kasteelten, laat het effect van variatie in gedrags-
beslissingen zien op populatieniveau < 12>. Als het model 
alleen werkt met gemiddelden (van de tijd die een sluip-
wesp doorbracht op een blad) en variatie dus negeert, 
sterft de wittevlieg- en sluipwesppopulatie uit. Als varia-
tie rond hetzelfde gemiddelde wel wordt meegenomen 
blijven zowel de wittevlieg- als sluipwesp-populaties 
voortbestaan. Er zal voor dit soort modellen in toene-
mende mate behoefte zijn aan realistische biologische 
kennis over het gedrag van individuen en de variatie 
daarin. 
Integratie van verschillende benaderingswijzen 
Het onderzoek van mijn groep bevindt zich voornamelijk 
op het gebied van de gedragsecologie. Daarnaast speelt 
de chemische ecologie, de zintuigfysiologie en sinds 
kort de neurobiologie een belangrijke rol. Voor de 
theoretische modelvorming is de wiskunde een onont-
13 heerlijke partner. De hoofdrolspelers zijn insecten. Ik zal 
ze spoedig aan u voorstellen. 
In tegenstelling tot de gedragsecologie zijn de chemi-
sche ecologie, de zintuigfysiologie en de neurobiologie 
traditioneel veel minder gericht op verschillen tussen 
individuen en hebben een meer typologische benadering, 
gericht op het ophelderen van werkingsmechanismen. 
Nadrukkelijk zeg ik traditioneel, want de laatste jaren 
zien we binnen de chemische ecologie en de zintuig-
fysiologie dat de aandacht voor zowel genetische als 
omgevings-geinduceerde variatie sterk toeneemt (l3, 14>. 
De stijgende waardering voor variatie in deze disciplines 
komt voort uit een toenemende en harmonieuze integratie 
van verschillende benaderingswijzen. Steeds vaker wor-
den vragen vanuit verschillende invalshoeken gesteld: 
vragen over de functie (de 'waarom' vraag), het mecha-
nisme (de 'hoe' vraag), de fylogenie (de afstamming, de 
evolutionaire geschiedenis) en de ontogenie (de ontwik-
keling) van het fenomeen. Door deze geïntegreerde 
benadering krijgen we een veel vollediger beeld van het 
fenomeen en de variatie daarin. 
Parasitaire insecten 
Parasitaire insecten spelen in mijn onderzoek een hoofdrol. 
Trouwens, in werkelijkheid doen ze dat ook. Want zo 
achter de schermen, zonder op te vallen, verrichten 
parasitaire insecten zeer nuttig werk. Tezamen met andere 
natuurlijke vijanden zoals ziekteverwekkers (pathoge-
nen) en  "rovers" (predatoren) houden ze populatiedicht-
heden van plantenetende insecten op een laag niveau 
waardoor de wereld groen kan blijven en wij gewassen 
kunnen oogsten voordat de insecten dat doen.· Dat 
gebeurt overal, in. uw tuin, op uw balkon, in het aardap-
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pelveld, in groentenkassen, maar vooral en voor het 
ongeoefende oog onopgemerkt, in natuurlijke vegetaties. 
En bij de biologische bestrijding van plagen maken we 
van deze eigenschap dankbaar gebruik. 
Variatie in vorm en functie 
Parasitoïden zijn insecten die hun eieren leggen in of op 
andere insecten. De slachtoffers worden gastheren 
genoemd. Wellicht heeft u, gevoed door science fiction 
films als Allen, over buitenaardse wezens die ons zou-
den parasiteren, nare associaties bij deze levenswijze. 
Grote larven die mensenlichamen uitkruipen. Zeer ten 
onrechte want parasitoïden zijn uitermate gespecialiseerd 
en moeten helemaal niets van mensen hebben! Het over-
grote deel van de parasitoïden behoort tot de vlies-
vleugeligen, waar de nrrieren, bijen en wespen ook toe 
behoren en de vliegen. Hier komen de wellicht beter 
bekende namen als sluipwespen en sluipvliegen van-
daan. De parasitaire levenswijze is waarschijnlijk ont-
staan uit een prederende levenswijze van voorouders die 
dode of levende insecten aten. Aangezien het leven 
binnen een ander insect specifieke aanpassingen nood-
zakelijk maakte, heeft er tijdens de evolutie een explo-
sieve soortvornrring, een adaptieve radiatie, plaatsgevon-
den. De soortenrijke groep blinkt uit in variatie, zowel in 
vorm als in functie en dit maakt ze op zich al een fasci-
nerend onderzoeksobject. Er zijn nrrinuscule soorten van 
nrrinder dan 0.5 mm die zich met meerdere individuen 
tezamen ontwikkelen in één klein vlinderei maar er zijn 
ook veel grotere soorten die zich specialiseren op het 
larve- of popstadium van grote insecten. Er zijn soorten 
die hun gastheer permanent verdoven waarna deze zich 
niet verder kan ontwikkelen maar ook soorten die hun 
15 gastheer door laten groeien en die zelfs de hele ontwik-
keling van hun gastheer fysiologisch naar hun hand zet-
ten. En wat te denken van de bizarre groep van  de poly-
embryonide wespen? Een wesp legt slechts één of twee 
eieren in een gastheer, bijvoorbeeld een ei van een mot, 
waarna zich door celdeling zo'n 2000 genetisch identie-
ke nakomelingen ontwikkelen? Dat is nog eens efficiënt 
voortplanten, zonder ethische discussie over klonen. 
Maar ik zal u niet verder lastig vallen met deze fraaie 
details. Het toont echter wel de enorme variatie aan in 
deze groep, hetgeen ze zo geschikt maakt voor evolutio-
nair onderzoek C 15>.  Het doel is dan om deze variatie in 
vorm en functie te begrijpen vanuit een evolutionaire 
benaderingswijze. 
De economische en ecologische rol van parasitoïden 
Parasitaire insecten spelen een  belangrijke rol in vrijwel 
alle terrestrische ecosystemen zowel in aantallen soorten 
als in aantallen individuen. We kunnen het aantal soor-
ten slechts schatten. Taxonomen verwachten dat  parasi-
toïden zo'n 20-25% uitmaken van alle 10 tot 100 miljoen 
soorten insecten die er wellicht zijn. Na de planten en de 
planteneters zijn parasitoïden het derde trofische niveau 
(of hoger) en deze hoge positie in voedselketens maakt 
ze kwetsbaar. Verstoring van hun natuurlijke habitat kan 
snelleiden tot het afnemen van hun populatiegrootte of 
zelfs tot het verdwijnen van soorten. Zij behoren waar-
schijnlijk tot de belangrijkste soorten binnen ecosyste-
men, de zogenaamde  sleutelsoorten. C 16l. Verlies of ver-
wijdering van een sleutelsoort heeft een groot effect op 
het functioneren van het hele ecosysteem. Uitheemse 
insecten die per ongeluk geïntroduceerd zijn zonder hun 
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tot een geweldige plaag ontwikkelen. Door import van 
een effectieve natuurlijke vijand uit het land van her-
komst van het plaaginsect kan zo'n plaag weer onder-
<4ukt worden. Dit is het principe van de klassieke biolo-
gische bestrijding van plagen, waar wereldwijd veel suc-
cessen mee zijn geboekt. Vooral in de Nederlandse kas-
sen is biologische bestrijding van insectenplagen een 
niet meer weg te denken kassucces. De Nederlandse 
tomaten mogen dan wat minder rood zijn dan de 
Spaanse, ze zijn in elk geval zonder insecticiden 
gekweekt. Maar dat zet Albert Heijn er in de winkel 
jammer genoeg nog steeds niet bij! 
Onderzoek naar het zoek- en parasiteringsgedrag 
van parasitoïden 
Om inzicht te krijgen in de rol die parasitoïden spelen in 
de regulatie van hun gastheerpopulatie moeten we 
begrijpen hoe parasitoïden zijn aangepast aan de 
omgeving waarbinnen ze functioneren. Het zoek- en 
parasiteringsgedrag van de parasitoïden staat hierbij 
centraal want de verwachting is dat natuurlijke selectie 
sterk bepalend is (geweest) bij deze processen. 
Vrouwelijke parasitoïden moeten allerlei gedrags-
beslissingen nemen als zij op zoek gaan naar gastheren. 
Deze beslissingen, zoals gegeven in Figuur 1, zijn voor 
de parasitoïd van levensbelang want ze worden veelal 
direct vertaald naar aantal en kwaliteit van nakomelingen. 
De vrouwelijke wesp wikt, natuurlijke selectie beschikt! 
Het individu met de meest efficiënte zoek- en parasite-
ringsbeslissingen zal de meeste nakomelingen produceren. 
17 Beslissingen: 
1. Zoeken naar gastheren of voedsel? 
2. Waar zoeken? 
3. Welke informatie gebruiken? 
4. Hoe lang blijven zoeken? 
5. Welke gastheersoorten? 
6. Parasiteren, gastheervoeden, 
7. Hoeveel eieren? 
8. Welke sex-ratio? 
9. Welke ontwikkelingsstrategie? 
Figuur 1. Gedragsbeslissingen van een sluipwesp met 
betrekking tot zoeken, eileg en ontwikkeling. 
Gedragsonderzoek aan nauw verwante soorten, die weinig 
verschillen in ecologische eigenschappen, is een krachti~ 
methode voor het verwerven van inzicht in de adaptieve 
waarde van gedragsverschillen tussen deze soorten. 
Daarnaast is het vergelijken van populaties van één 
soort, die in verschillende omgevingen functioneren, 
zinvol om inzicht te krijgen in de genetische variatie van 
eigenschappen. 
We bestuderen zowel de proximate als de ultimate 
factoren die het gedrag bepalen oftewel de combinatie 
van mechanisme en functie. Zo onderzoeken we bijvoor-
beeld niet alleen wélke stimuli parasitoïden gebruiken 
bij het zoeken maar we proberen ook te begrijpen 
waaróm ze deze stimuli gebruiken. Bij de functionele 














































ingen uit te drukken in termen van kosten (tijd, energie, 
sterftekansen) en baten (aantal, kwaliteit nakomelingen). 
Als we deze kosten en baten kunnen kwantificeren, kun-
nen we het gedrag van dieren modelleren alsof ze 
optimaal aangepast zijn aan hun omgeving met inacht-
neming van de beperkingen van het dier. Met deze 
modellen kunnen we dan voorspellen hoe een dier zich 
in verschillende situaties zou moeten gedragen en die 
voorspellingen kunnen we toetsen met gedragsexperi-
menten. We zien het gedrag van een organisme dan als 
een strategie waarbij gedragsbeslissingen dikwijls in ter-
men van afwegingen ('trade-offs'), kunnen worden weer-
geven. Zo kunnen we onderzoeken hoe de ruimtelijke 
heterogeniteit van de omgeving, de dichtheid en versprei-
ding van gastheren en hun voedsel en de aanwezigheid van 
vijanden of concurrenten, de kosten en baten van de 












• dichtheid, verspreiding van 
gastheren en voedsel 
• aanwezigheid concurrenten 
~  en vijanden  . 
L[>  BESLISSINGEN 
GENEN  GEHEUGEN 
Figuur 2. Factoren die gedragsbeslissingen van sluip-
wespen beïnvloeden. Kosten: tijd, energie, sterftekansen. 
Baten: aantal en kwaliteit van de nakomelingen. 
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Naast de omgevingsfactoren verwachten we dat de fysio-
logische toestand van het dier (honger, het aantal nog 
beschikbare eieren, leeftijd) de optimaliteit van een 
gedragsbeslissing beïnvloedt. 
Voor een deel zal het gedrag van het insect genetisch 
bepaald zijn. Maar ook de ervaring die een wesp heeft 
opgedaan tijdens het zoeken kan haar gedrag beïnvloe-
den. Experimenteel onderzoek heeft aangetoond dat 
leerprocessen en geheugen een belangrijke rol kunnen 
spelen bij gedragsbeslissingen. Ik zal u er zodadelijk 
voorbeelden van laten zien. 
Het uiteindelijke doel is te achterhalen hoe variatie in 
gedragsbeslissingen doorwerkt op populatieniveau. 
Variatie in gedrag tussen individuen en soorten kan een 
belangrijke rol spelen bij het verdelen van schaarse 
hulpbronnen en dus bij processen als intra- en inter-
specifieke concurrentie. Daarnaast zal de wijze waarop 
gastheerpopulaties geëxploiteerd worden de dynamiek 
en ruimtelijke verdeling van de betrokken populaties 
beïnvloeden en de coëxistentie van soorten in levens-
gemeenschappen bepalen. 
Welke stimuli? 
Het onderzoek speelt zich af over de volle breedte van 
figuur 1 waarbij de relatieve bijdragen van experimen-
teel en theoretisch onderzoek per vraag verschillen. Ik 
beperk mij hier tot het onderzoek naar de stimuli die 
parasitoïden gebruiken bij het zoeken naar gastheren. 
Om dit goed te begrijpen moeten we eerst het juiste 
decor schetsen waarbinnen de parasitoïden functioneren 
en het gedrag geëvolueerd is. Het is een decor. van 
dynamische interacties tussen organismen. Parasitoïden 























































druk staan zich niet te verraden. Dit beperkt de moge-
lijkheid voor parasitoïden om informatie te gebruiken 
die direct afkomstig is van hun slachtoffers. Andere 
informatie, zoals die afkomstig van het voedsel van de 
gastheren, is dus een welkome hulp voor zoekende 
parasitoïden. In het geval dat gastheren planteneters, 
oftewel herbivoren, zijn kan de plant zelfs een actieve 
rol spelen in het zoekproces van natuurlijke vijanden 
door actief parasitoïden te informeren over de aanwezig-
heid van herbivoren. Planten kunnen na beschadiging 
door herbivoren extra geuren produceren die natuurlijke 
vijanden aantrekken < 17• 18>.  Planten sluiten dan als het 
ware een pact met de vijanden van hun vijanden. De 
betrouwbaarheid van plantengeuren als informatiebron is 
echter beperkt. Want elke beschadigde plant betekent 
natuurlijk nog niet dat er een geschikte gastheer aan-
wezig is en plantengeuren zijn bovendien zeer variabel. 
De productie en samenstelling van het geurbouquet kun-
nen bijvoorbeeld sterk af hangen van de groeiomstandig-
heden en conditie van de plant. En er is ook nog variatie 
tussen plantensoorten, tussen plantgenotypen en zelfs 
tussen verschillende delen van de plant en variatie door 
de soort of dichtheid van herbivoren die de plant bescha-
digen. Hoe gaan parasitoïden om met deze variatie in 
informatie? Hoe maken ze onderscheid tussen relevante 
en niet-relevante informatie, tussen signaal en ruis? 
Experimenteel onderzoek heeft aangetoond dat ervaring 
hierbij een belangrijke rol speelt. 
Variatie in gedragsresponsen 
Vergelijkend experimenteel onderzoek heeft ons veel 
inzicht gegeven in het ontstaan van variatie in het gebruik 
van stimuli door sluipwespen < 19>. Een eenvoudig 










stimuli  si 
hoog  laag  geen 
ja  noodzakelijk 
Figuur 3. Diagram van de potentiële respons van een 
sluipwesp op verschillende stimuli uit de omgeving en 
de relatie met leren. Alle stimuli die het insect kan waar-
nemen (Sl - Sj) zijn gerangschikt naar sterkte van de 
respons die de stimulus zou opwekken in het onervaren 
insect. 
Sluipwespen reageren in eerste instantie, als naief insect, 
niet in dezelfde mate op elke mogelijke stimulus uit hun 
omgeving. Natuurlijke selectie heeft er toe geleid dat 
sommige stimuli altijd een sterke reactie, een hoge 
respons opwekken (links). Dit zijn de stimuli die zeer 
betrouwbare informatie geven zoals bijvoorbeeld chemi-
sche stoffen afkomstig van een geschikte gastheer. Bij 
deze stimuli zien we dus weinig variatie in respons 
binnen en tussen individuen van een populatie. We ver-
wachten echter wel genetische variatie in responsen op 
deze stimuli tussen populaties als gevolg van aanpassing 
aan verschillende gastheersoorten. Dit is bijvoorbeeld 


















































kiezen om te gebruiken bij de biologische bestrijding 
van een bepaalde plaagsoort Verder naar rechts zien we 
stimuli die tijdens de evolutie minder belangrijk zijn 
geweest. Ze wekken in eerste instantie een zwakkere 
respons op. Tot deze stimuli behoren bijvoorbeeld de 
plantengeuren. Maar deze responsen kunnen tijdens het 
leven van de parasitoïd wel gemodificeerd worden door 
verschillende soorten leerprocessen < 20). Één daarvan is 
een vorm van leren die u allen wel bekend is. Het asso-
ciatieve leerproces dat werkt zoals bij de honden van 
Pavlov die een belleerden associëren met voedsel. 
Sluipwespen kunnen evenzo een positieve ervaring (bij-
voorbeeld het ontmoeten van een gastheer) associëren 
met een andere stimulus (bijvoorbeeld een plantengeur). 
Vanaf dat moment is de reactie op deze plantengeur 
sterk verhoogd. De sluipwesp Cotesia glomerata, een 
parasiet van rupsen van koolwitjes, leert op welk gewas 
ze vraatschade van haar gastheer heeft waargenomen. In 
een keuze-experiment met verschillende planten vliegt 
ze nu veel vaker naar het haar bekende gewas < 21). 
Stimuli in het midden en aan de rechterkant van de gra-
fiek kunnen dus zeer variabel gedrag opwekken, afhan-
kelijk van wat het insect heeft beleefd. De meest linkse 
stimuli (afkomstig van de gastheer) kunnen fungeren als 
beloning bij het leren van andere stimuli. Op deze wijze 
kunnen parasitoïden leren reageren op allerlei stimuli 
(geuren, kleuren, vormen, patronen) die betrouwbare 
informatie leveren over de aanwezigheid van geschikte 
gastheren. Naast positieve ervaringen bepalen ook nega-
tieve ervaringen en niet-associatieve leerprocessen het 
gedrag. Zo maakt de sluipwesp Leptopilina heterotoma 
pas onderscheid tussen geuren van substraten van 
'Goudreinette' en 'Golden Delicious' appels nadat ze 
23 door een negatieve ervaring geleerd heeft dat er op één 
van de appelsubstraten geen gastheren aanwezig zijn < 22l. 
Bij 'onvolledige' informatie over de verdeling van de 
gastheren, dus na slechts een positieve ervaring te heb-
ben gehad op één van de appelsubstraten, maakt zij dit 
onderscheid niet. De negatieve ervaring helpt de sluip-
wesp om haar kostbare tijd efficiënt te besteden door 
verder geen tijd meer te verdoen met het zoeken op 
minder winstgevende substraten. Leren is dus een 
belangrijk mechanisme om adequaat te reageren op 
variatie in de omgeving. 
Leren is dus nuttig maar kan ook kosten met zich mee-
brengen. Want de reacties zijn niet onmiddellijk, er moet 
immers eerst geleerd worden hetgeen waardevolle tijd 
kost, en er kunnen fouten gemaakt worden. De functie 
van leren zal verschillen tussen soorten en waarschijnlijk 
afhangen van de mate van variatie die een organisme in 
het systeem ondervindt < 20• 23l. Een parasitoïd die meer-
dere gastheersoorten op meerdere plantensoorten kan 
aanvallen zal waarschijnlijk meer voordeel hebben van 
een flexibel gedrag dan een parasitoïd die slechts één 
gastheersoort op één soort waardplant aanvalt. Bij de 
laatste soort zal een genetisch vastliggende voorkeur 
voor de geur van de waardplant zelfs voordelig kunnen 
zijn. De hypothese dat de mate van fenotypische plasti-
citeit samenhangt met de 'dieetbreedte' van een organis-
me wordt sterk ondersteund door het werk aan twee 
nauwverwante Cotesiasoorten, die rupsen van koolwitjes 
parasiteren < 24l. De generalistische soort Cotesia glome-
rata, die meerdere gastheersoorten kan benutten, ver-
toont een flexibel gedrag en leert de geuren vàn planten-




























































heeft gevonden te prefereren. Dit in tegenstelling tot de 
nauwverwante specialistische soort Cotesia rubecula die 
dit soort flexibiliteit door leren niet vertoont. 
Zintuigfysiologie en neurobiologie 
Naast variatie in het gedrag zijn we ook geïnteresseerd 
in de verwerking van geurinformatie op het niveau van 
de zintuigen en de hersenen en vooral hoe deze gekop-
peld is aan variatie in gedrag. Het bovengemelde gege-
ven dat twee nauwverwante soorten verschillen in de 
manier waarop ze plantengeuren leren biedt ons de gele-
genheid bij uitstek om de effecten van leren te bestude-
ren op zintuigfysiologisch en neurobiologisch gebied. 
Effecten van leerervaringen hoeven niet alleen beperkt te 
zijn tot processen die zich afspelen in het centrale 
zenuwstelsel. Ons onderzoek heeft eerder aangetoond 
dat er ook een effect van ervaring kan zijn op het perif-
ere niveau van de zintuigen. Met de nieuwste histologi-
sche en neurohistochemische technieken kunnen we nu 
het transport van geurinformatie van de zintuigen op de 
antennen naar de hersenen aantonen en bestuderen hoe 
leerprocessen de histochemie van bepaalde hersendelen 
beïnvloeden. We zijn daarbij in de unieke gelegenheid te 
onderzoeken of dit verschillend is tussen de lerende en 
niet-lerende Cotesia-soorten. Daarnaast moet het moge-
lijk zijn de effecten van verschillende leerprocessen 
(zoals habituatie en sensitisatie) en de werking van het 
lange- en korte-termijn geheugen op dit niveau te bestu-
deren en te koppelen aan de gedragsbeslissingen. Ik ben 
ervan overtuigd dat we hiermee een zeer bijzondere bij-
drage kunnen leveren aan het onderzoek naar de neuro-
biologie van leerprocessen. Wellicht de sluipwesp als 
model voor de lerende mens? 
25 Consequenties van leren en plant-oriëntatie door 
parasitoïden 
Het feit dat parasitoïden door leren zo'n flexibel gedrag 
vertonen en dat ze zich sterk oriënteren op plantengeuren 
heeft niet alleen belangrijke evolutionaire en ecologische 
consequenties voor de parasitoïden zelf maar ook voor 
de planten en de herbivoren < 25). Als planten actief de 
vijanden van hun vijanden kunnen recruteren kan de 
mate waarin de plant hier profijt van heeft de evolutie 
van verdedigingsmechanismen van de plant beïnvloeden 
(investeren in directe of indirecte verdediging). Omdat 
plantensoorten, genotypen en zelfs plantendelen kunnen 
verschillen in de mate waarin zij geuren produceren die 
natuurlijke vijanden aantrekken, kunnen herbivoren door 
plantselectiegedrag de kans op sterfte door natuurlijke 
vijanden beïnvloeden. Dit zal gevolgen hebben voor de 
dynamica van de herbivoorpopulatie en het kan de 
evolutie van het plantselectiegedrag van de herbivoor 
beïnvloeden. 
Naast deze fundamentele aspecten heeft het onderzoek 
ook inzichten opgeleverd die van belang zijn voor toe-
passing. Nu we weten dat omgevingsfactoren zoals 
waardplanten en leerprocessen zo'n belangrijke rol spe-
len bij het bepalen van het gedrag van natuurlijke vijan-
den kunnen we dit exploïteren. Ten eerste kunnen we de 
leerprocessen gebruiken om biologische bestrijding nog 
effectiever te maken. Immers, natuurlijke vijanden doen 
hun eerste ervaringen op in massakweken voordat ze 
worden losgelaten. We kunnen het gedrag manipuleren, 
bijvoorbeeld door ze een positieve ervaring te geven met 
het gewas waarop ze later de plaaginsecten zullen moe-
ten zoeken. Ten tweede kunnen we de eigenschap dat 





























































plantenveredelaars rekening gaan houden met het derde 
trofische niveau en naast het inbouwen van resistentie 
tegen het plaaginsect een toename van de effectiviteit 
van de natuurlijke vijanden zouden kunnen bereiken zou 
menig plaagprobleem duurzaam kunnen worden opge-
lost. Ten derde kan het feit dat natuurlijke vijanden, net 
als de herbivoren, zich op plantengeuren oriënteren con-
sequenties hebben voor het telen van gewassen in meng-
cultures. Er zijn veel bewijzen dat mengcultures plaag-
onderdrukkend kunnen werken maar de mechanismen 
daarachter zijn veelal onbekend. Zo is er nog weinig 
inzicht in de effecten van gewasdiversiteit, zoals meng-
teelten of ondergroei, op het zoekgedrag van de natuur-
lijke vijanden en de herbivoren. In Nederland en Kenia 
bestuderen we momenteel het effect van gewasdiversiteit 
op het oriëntatiegedrag van natuurlijke vijanden. We 
onderzoeken hier of menging van waardplanten met 
niet-waardplanten de oriëntatie op waardplantgeuren al 
dan niet verstoort of  juist verbetert en we bestuderen de 
rol van fenatypische plasticiteit bij deze mogelijke geur-
maskering. 
Toekomst 
Mijn onderzoek is voornamelijk internationaal georiënteerd 
en vindt plaats in samenwerking met ecologen in de 
Verenigde Staten, Canada, Afrika en een aantal 
Europese landen. In dit onderzoek staat de vraag cen-
traal hoe organismen zijn aangepast aan een variabele 
omgeving. Dit is bij uitstek het terrein van de landelijke 
onderzoeksschool Functionele Oecologie waar mijn 
onderzoek tot januari 1998 deel van uitmaakte. Het 
onderzoek van de Wageningse evolutionair-ecologen is 
nu overgegaan naar de Wageningse onderzoeksschool 
27 i 
Productie-ecologie. Ik vertrouw volledig op de flexibili-
teit van het gedrag van de onderzoekers, inclusief mij-
zelf, om te komen tot succesvolle samenwerking. 
Levenslang leren geldt immers niet alleen voor parasi-
toïden! Samenwerkingsmogelijkheden zie ik vooral op 
het gebied van de invloed van teeltmethoden op plant-
insect interacties op individu- en populatie-niveau in 
agro-ecosystemen. Maar ook onderzoek naar de beteke-
nis van ruimtelijk beheer voor de regulatie en vooral de 
preventie van ziekten en plagen. Bij dit laatste denk ik 
aan natuurlijke vegetaties als bron van diversiteit en 
genetische variatie binnen soorten natuurlijke vijanden 
en aan interacties tussen populaties in natuurlijke en 
agro-ecosystemen. Ik zie hier goede mogelijkheden voor 
samenwerking van de leerstoelgroep Entomologie met 
de DLO instituten en andere LU-groepen. 
Mijn grootste interesse ligt bij het onderzoek op individu-
niveau vanuit een evolutionaire invalshoek. Voor mijzelf 
is de vraag hoe de populatiedynamica selectieprocessen 
beïnvloedt en dus de gedragsbeslissingen van individuen 
vorm geeft, interessanter dan de omgekeerde vraag hoe 
individuele variatie de populatiedynamica beïnvloedt. 
Deze laatste vraag is echter wel cruciaal voor de populatie-
ecologie, al wordt hij niet dikwijls gesteld. Ik hoop de 
productie-ecologen te mogen verleiden tot een grotere 
mate van variatie-en evolutiedenken in het populatie-
dynamisch en systeem-analytisch onderzoek. Waarmee 
ik niet wil beweren dat alle variatie op individu-niveau 
van belang is voor populatieprocessen. Maar precies dit 
feit maakt het zo interessant om uit te zoeken wélke 
variatie dan juist wél en welke in het geheel niet van 
belang is! 





























































Nieuwsgierigheids-gedreven onderzoek in een maat-
schappelijk relevante context. De laatste tijd krijg ik het 
beklemmende gevoel dat de ruimte voor het pure funda-
mentele onderzoek binnen het Wageningse flink aan het 
verminderen is. Ik wil hier een vurig pleidooi houden 
voor behoud van dit type onderzoek binnen het KCW. 
Fundamenteel onderzoek is de basis voor alle weten-
schappelijke vooruitgang en het vuur onder de ketel van 
de toepassing. Zo is het altijd geweest en het is een 
illusie te denken dat dit ooit anders kan zijn. 
Variatie en landbouw 
Dit brengt mij bij mijn laatste en meest Wageningse 
reflectie op variatie. Mijn stelling is dat reductie in 
variatie de oorzaak is van verschillende hedendaagse 
problemen in de landbouw zoals veterinaire epidemieën 
en de grote afuankelijkheid van chemische bestrijdings-
middelen. Want de agrarische wereld houdt niet van 
variatie, ook al hebben typisch Wageningse vakgebieden 
er wel hun bestaansrecht aan te danken. Zonder geneti-
sche variatie waren de koeienuiers en komkommers niet 
zo groot en de kippen langer kuiken. Plantenveredelaars 
en veetelers vervangen natuurlijke selectie door kunst-
matige selectie. Dat is overzichtelijk, duidelijk en voor-
spelbaar omgaan met variatie. Alleen het uniforme eind-
product van de selectie is interessant. Helaas ook uni-
form in minder gewenste eigenschappen als gevoelig-
heid voor ziektes. Minder variatie betekent dus minder 
risicospreiding, minder buffer. Jackpot voor virussen. 
Ook variatie buiten, op het land, wordt slecht gewaar-
deerd. De overgang van natuurlijke naar agro-ecosyste-
men wordt getypeerd door een vergaande reductie in 
variatie op allerlei niveaus. Bij de gangbare landbouw is 
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deze reductie het sterkst, bij ecologische landbouw min-
der. Door ruilverkaveling is er verlies in variatie op land-
schapsniveau. Houtwallen, akkerranden, bomenrijen zijn 
opgeruimd. Schaalvergroting leidt tot nog grotere uni-
formiteit van het landschap. Op bedrijfsniveau is er een 
grote mate van specialisatie opgetreden. Gemengde 
bedrijven zijn taboe. Op teeltniveau wordt gekozen voor 
een beperkt aantal gewassen, gekweekt in steeds grotere 
monocultures met een krappe gewasrotatie. Op gewasni-
veau is de genetische variatie geminimaliseerd. Het aan-
tal rassen dat wordt gebruikt is zeer beperkt en voor 
sommige gewassen zoals rijst, katoen en mais, gaat dit 
zelfs wereldwijd op. En chemisch bestrijden we al dat 
levende spul dat er niet welkom is. Inclusief  allerlei 
nuttige organismen. Variatie wordt gezien als vijand van 
maximalisatie van productie. 
De relatie tussen variatie op al die niveaus en ecologi-
sche functie is complex en het wetenschappelijke inzicht 
hierin is nog beperkt. Hier ligt een uitdaging voor ecolo-
gen. Ondanks de hiaten in kennis wordt het de hoogste 
tijd dat wij, ecologen, massaal de boer opgaan met wat 
we nu al weten voordat het te laat is. Dat biodiversiteit, 
variatie in soorten en genotypen, belangrijk kan zijn 
voor een duurzame landbouw. Dat het ruimtelijk beheer 
een grote rol kan spelen bij de regulatie of beter gezegd 
de preventie van ziekten en plagen. Dat akkerranden, 
heggen, houtwallen niet alleen in de weg staan maar ook 
een ecologische functie vervullen C 26• 27). Dat monocultures 
juist uitnodigen tot plaagvorming C 28). Dat vele plagen 
vaak ontstáán door chemische bestrijding, door het vol-
ledig wegvallen van natuurlijke vijanden. Dat vàriatie 
geen vijand is maar je vriend kan zijn. Als ecoloog heb-
ben we niet alleen de taak om kennis over de functie van 
30 































































diversiteit te vergaren maar ook om een mentaliteitsver-
andering te bewerkstelligen door van ons te laten horen. 
Het advies van het Rathenau instituut aan het parlement 
in 1996 is helder < 28l. De duurzame gewasbescherming 
van de toekomst zal vergaand gebaseerd moeten worden 
op het voorkómen van ziekten, plagen en onkruiden, o.a. 
door het bevorderen van natuurlijke en biologische 
bestrijding. In 1990 heeft de regering met haar 
Meerjarenplan Gewasbescherming een eerste stap in de 
goede richting gezet door een halvering van het pestici-
dengebruik in het jaar 2000 na te streven. Daarnaast 
zouden nieuwe gewasbeschermingsmethoden ontwik-
keld moeten worden om de afhankelijkheid van pestici-
den te doorbreken. Die reductie van gebruik en emmis-
sie van pesticiden zal wel lukken. Maar waar zijn die 
nieuwe gewasbeschermingsmethoden? Daar is nog niets 
aan gedaan! Er kan en moet veel meer maar dat is een 
kwestie van keuzen maken. Een keuze van de politiek, 
van de agrariër en van de consument. Een gedurfde 
keuze voor meer variatie. We begeven ons op het weten-
schappelijk uitdagende spanningsveld van voedselpro-
ductie en ecologisering van de primaire productie. We 
streven naar een gevarieerde en multi-functionele land-
bouw die ook let op natuur, milieu, gezondheid, land-
schap, recreatie en die een missie heeft t.a.v. het handha-
ven van de biodiversiteit in onze leefomgeving. Het 
Kennis Centrum Wageningen, voortgekomen uit de 
recente fusie tussen de Landbouwuniversiteit 
Wageningen, de DLO-instituten en proefstations ziet dit 
als één van haar belangrijkste missies en zal haar weten-
schappelijke krachten bundelen om dit beleid uitvoer-
baar te maken. Ik hoop daar een bijdrage aan te leveren 
middels de hier gepresenteerde visie. 
31 Laat ik mijn pleidooi voor variatie in leven en weten-
schap eindigen met een citaat van Cicero: 'varietas 
delectat',  'afwisseling is aangenaam', oftewel'verande-
ring van spijs doet eten'! 
Dankwoord 
Mijn genotype had nooit dit fenotype opgeleverd als het 
niet tot expressie was gekomen in een omgeving van sti-
mulerende interacties met anderen. Die eerste fijne inter-
acties waren met mijn liefdevolle ouders die ik hiervoor 
zeer dank. 
Hooggeleerde Bakker, Hooggeleerde Wiebes,  beste Kees 
en Koos, 
Ik koester nog altijd de nurture van mijn promotietijd. 
Jullie wetenschappelijke opvoeding van evolutionaire 
ecologie, biosystematiek en evolutiebiologie vormde de 
solide basis voor mijn verdere wetenschappelijk denken. 
Hooggeleerde van Lenteren, beste Joop, 
Hét cruciale leermoment in mijn wetenschappelijke car-
rière was jouw capita selecta serie over biologische 
bestrijding. Jouw aanstekelijk en overtuigend enthou-
siasme voor dit onderzoeksgebied had tot gevolg dat ik 
mijn plantenecologische en hydrobiologische vooroplei-
ding in één klap opofferde voor de wereld van dier-
ecologie en parasitaire insecten. Maar boven alles leerde 
je me hoe belangrijk enthousiasme, en het overbrengen 
van de liefde voor het vak, is voor het bereiken van 
onderwijsdoelen en voor het motiveren van studenten en 
medewerkers. Ik dank je voor deze waardevolle lessen 
en voor het onvoorwaardelijke vertrouwen dat je altijd in 



















































Hooggeleerde Dicke, beste Marcel, 
Samen veroordeeld tot opsluiting in een Leidse klimaat-
cel voor het doen van gedragsexperimenten. Daar is het 
klimaat geschapen van wederzijds vertrouwen en vriend-
schap dat heeft geleid tot onze huidige succesvolle maar 
vooral plezierige samenwerking op het gebied van mul-
titrofe interacties. Ik hoop nog lang van onze weten-
schappelijke discussies en van jouw efficiënte werkwijze 
te mogen genieten. 
Medewerkers van het Laboratorium voor Entomologie, 
De leerstoelgroep Entomologie is bij verschillende 
gelegenheden zeer positief beoordeeld. Dit feit heeft ons 
echter niet gevrijwaard tegen reorganisatie, bezuinigingen 
en andere pijnlijke ontwikkelingen. Onder deze moeilijke 
omstandigheden leer je je collegae extra te waarderen. Ik 
koester de plezierige samenwerking met al die verschil-
lende persoonlijkheden die Entomologie rijk is. 
Promovendi,  nationale en internationale onderzoeks-
partners, 
Het schijnt een wereldwijd probleem te zijn. Het virus 
van oprukkende werkdruk en bureaucratie binnen uni-
versitaire instellingen. Maar het vuur van de wetenschap 
valt niet te doven en wordt gelukkig, door interactie met 
jullie, steeds weer opgestookt. De vlammende discussies 
over wetenschap geven mij de energie voor het verrich-
ten van de minder geliefde taken. Ik dank 
jullie voor de brandstof. 
Studenten, 
Het ecologische onderwijs aan de LU is divers. Het 
bestrijkt alle niveaus van ecologische organisatie van 
33 molecuul tot systeem. De docenten, verenigd in het 
Centrum voor Ecologie Wageningen, hebben de laatste 
jaren hard gewerkt om de afstemming en opbouw van 
dit ecologische onderwijs te optimaliseren. Jullie kriti-
sche inbreng is hiervoor essentieel gebleken. De 
Landbouwuniversiteit heeft de taak ecologen af te leve-
ren die in staat zijn complexe problemen op het gebied 
van landbouw, natuur en milieu op adequate wijze aan te 
pakken. Creatieve, multi-inzetbare en flexibele ecologen 
die gewend zijn aan integratie van verschillende benade-
ringswijzen. Ik zie het als mijn plicht de onderwijsomge-
ving te scheppen die dit gewenste fenotype zal opleveren. 
Lieve André, Pepijn en Boris, 
Jullie zijn de liefste variatie in mijn leven. Ik dankjullie 
voor de ruimte. 
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